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Invasões biológicas são a segunda maior ameaça à biodiversidade global, constituindo um dos 
maiores desafios para a conservação dos recursos naturais e o desenvolvimento sustentável. A 
pressão de propágulos tem sido reconhecida como fundamental determinante do sucesso de 
invasão de uma espécie não-nativa. Os ecossistemas aquáticos estão sofrendo considerável 
aumento da pressão de propágulos de espécies não-nativas, principalmente, devido ao 
crescimento da atividade de aquicultura nas últimas décadas. No âmbito da aquicultura 
brasileira, a espécie não-nativa Oreochromis niloticus (Tilápia-do-Nilo) é a espécie com maior 
produção e amplamente introduzida nos ambientes aquáticos continentais, sendo associada à 
diminuição de populações nativas e extinção de espécies. Neste contexto, o objetivo geral desta 
tese foi avaliar os efeitos da pressão de propágulos sobre o sucesso de estabelecimento de O. 
niloticus. O Capítulo I objetivou avaliar experimentalmente o efeito do tamanho de propágulos 
(número de indivíduos introduzidos) e número de propágulos (frequência de introdução) sobre 
atributos ecológicos da espécie que influenciam no sucesso de estabelecimento. Foram 
realizados dois experimentos em mesocosmos, a fim de investigar o efeito do tamanho e número 
de propágulos sobre a sobrevivência, crescimento (massa e comprimento padrão final), 
condição corporal, avaliada pelo Índice escalonado de massa, acúmulo de gordura visceral, 
estado funcional dos ovários e estádio de maturação gonadal dos indivíduos adultos 
introduzidos, bem como, sobre a abundância e biomassa da prole F1. O aumento no tamanho 
dos propágulos exerceu influência negativa no comprimento padrão dos indivíduos, enquanto 
o fator de condição corporal, calculado pelo Índice escalonado de massa, revelou maior higidez 
dos indivíduos nos mesocosmos com maior tamanho e número de propágulos. Estes resultados 
evidenciaram o efeito do tamanho e número de propágulos sobre atributos ecológicos 
relacionados ao fitness de indivíduos da espécie. O Capítulo II objetivou investigar se o 
aumento da pressão de propágulos da aquicultura, medida como a intensidade de ocupação de 
bacias hidrográficas pela atividade, impulsiona a introdução e estabelecimento de O. niloticus. 
Foram realizadas amostragens em nove riachos com diferentes intensidades de ocupação 
aquícola em sua microbacia. Foi detectada a ocorrência de O. niloticus em todas as microbacias 
com presença de pisciculturas, sendo observado em riachos com intensa pressão de propágulos, 
maior frequência de captura e densidade da espécie, bem como maior higidez dos indivíduos 
capturados. A predominância de fêmeas e a presença de densidades relativamente altas de 
indivíduos em estádio reprodutivo e de indivíduos jovens evidenciaram sucesso reprodutivo das 
populações nos riachos sob intensa pressão de propágulos. Em riachos com pressão moderada, 
encontramos evidência de sucesso reprodutivo, porém, com baixo recrutamento. Os resultados 
obtidos nos possibilitam denotar claramente a influência positiva da pressão de propágulos na 
introdução e no estabelecimento da espécie em ecossistemas naturais. De maneira geral, 
demonstramos a influência positiva da pressão de propágulos em atributos ecológicos de O. 
niloticus em ambiente experimental e em seu estabelecimento em ecossistemas naturais. Logo, 
o aumento da pressão de propágulos gerada pela aquicultura, sem a efetivação de práticas 
adequadas de manejo que evitem escapes, aumenta o risco de estabelecimento e invasão da 
espécie em ecossistemas naturais. 
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Biological invasions are the second greatest threat to global biodiversity, being one of the main 
challenges for the conservation of natural resources and sustainable development. Propagule 
pressure has been recognized as a fundamental determinant of invasion success. In particular, 
aquatic ecosystems are undergoing a considerable increase of propagule pressure of non-native 
species due to the growth of production activities of aquatic organisms in the last decades. In 
Brazilian aquaculture, the non-native species Oreochromis niloticus (Nile tilapia) is the species 
with the highest production and widely introduced in freshwater ecosystems, associated with 
reduction of native populations and species extinctions. The general aim of this study was to 
evaluate the effects of propagule pressure on establishment success of O. niloticus. Chapter I 
aimed to evaluate experimentally the effect of propagule size (number of individuals 
introduced) and propagule number (frequency of introduction) on ecological attributes of the 
species that influence its establishment success. Two experiments were carried out in 
mesocosms in order to investigate the effect of propagule size and number on survival, growth 
(body mass and standard length), body condition, evaluated by Scaled mass index, visceral fat 
accumulation, ovarian function status and gonadal maturation stage, both for adults individuals, 
and their effects on abundance and biomass of F1 generation. The increase in propagule size 
had negative influence on standard length of the individuals and the body condition factor, 
calculated by the Scaled mass index, revealed greater body condition of the individuals in 
mesocosms with larger propagule size and number. These results evidenced the effect of 
propagules pressure on ecological attributes related to fitness. Chapter II aimed to investigate 
whether the increase in propagule pressure from aquaculture, measured by the intensity of 
occupation of a river basin by the activity, promotes the introduction and establishment of O. 
niloticus. Samples were taken at nine streams with different intensities of aquaculture 
occupation in its micro-watershed. The occurrence of O. niloticus was detected in all micro-
watersheds with the presence of fish farms, being observed in streams with intense propagule 
pressure greater probability of capture and density of the species, as well as greater body 
condition of the captured individuals. The predominance of females and the presence of 
relatively high densities of individuals in the reproductive stage and young individuals 
evidenced the reproductive success of the populations in streams under intense propagule 
pressure. In streams with moderate pressure, we found evidence of reproductive success, 
however, with low recruitment. The obtained results allow us to clearly denote the positive 
influence of propagule pressure on species introduction and establishment in natural 
ecosystems. In general, we demonstrated a positive influence of propagule pressure on the 
ecological attributes of O. niloticus in experimental environment and its establishment in 
natural ecosystems. Therefore, the increase in propagule pressure from aquaculture, without the 
implementation of adequate management practices that avoid escapes, increases the risk of 
establishment and invasion of the especies in natural ecosystems. 
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 Introduções de espécies não-nativas constituem uma das principais ameaças à 
biodiversidade global, responsáveis pelo declínio e extinção de populações nativas e 
modificações nos padrões de biodiversidade (McKinney e Lockwood 1999; Villéger et al. 
2011). A redução de populações nativas e extinções locais decorrentes da alteração de hábitat, 
bem como, das pressões de competição e predação, alterações genéticas e disseminação de 
patógenos e parasitas são alguns dos efeitos negativos decorrentes das introduções de espécies 
(Daga et al. 2016; Lima-Junior et al. 2018), os quais, embora comuns, muitas vezes passam 
despercebidos pelo fato de tornarem-se evidentes somente a longo prazo (Strayer et al. 2006; 
Simberloff 2014). 
Estudos indicam que a maioria das espécies introduzidas em novos ambientes não 
conseguem estabelecer populações sustentáveis e, das que estabelecem, muitas não se tornam 
invasoras (Williamson 1996; Jeschke e Strayer 2005; Simberloff 2009). Embora não haja um 
consenso quanto ao conceito de espécie invasora, Simberloff e Rejmánek (2011) definem o 
termo como “uma espécie não-nativa que se dispersa rapidamente, causando prejuízos 
ambientais e econômicos”. O processo complexo composto por uma série de estágios até a 
espécie tornar-se invasora é chamado de invasão biológica (Williamson e Fitter 1996). 
Blackburn et al. (2011a) propõe quatro estágios fundamentais distintos (i.e. transporte, 
introdução, estabelecimento e dispersão), nos quais, barreiras precisam ser superadas pela 
espécie não-nativa para completar o processo de invasão. Segundo os autores, estas 
compreendem barreiras geográficas, mecanismos artificiais de contenção, além de barreiras de 
sobrevivência, reprodução e dispersão, que estão relacionadas às características da espécie 
introduzida e a fatores bióticos e abióticos locais, como presença de inimigos e condições 





ambiente, sua sobrevivência, reprodução ou dispersão neste novo ecossistema, ocorrerá falha 
no processo de invasão. Dentre os quatro estágios fundamentais, destacamos a fase de 
estabelecimento, na qual, após ser liberada no ambiente, a espécie não-nativa precisa sobreviver 
e se reproduzir, produzindo descendentes viáveis para ser considerada estabelecida (Blackburn 
et al. 2011a).  
A complexidade do processo de invasão torna difícil prever o sucesso de colonização 
por espécies não-nativas (Von-Holle e Simbeloff 2005). Isso tem motivado um crescente 
esforço para identificar os fatores determinantes do sucesso de invasão, bem como, para tentar 
predizer os resultados de uma introdução (Williamson e Fitter 1996; Simberloff 2009; 
Blackburn et al. 2015). Por muito tempo, a maior parte da literatura referente a invasões 
biológicas concentrou-se no estudo das características bióticas e abióticas dos ambientes 
suscetíveis à invasão e das espécies invasoras (Kolar e Lodge 2001; Lockwood et al. 2005; 
Gozlan et al. 2010). Entretanto, nas últimas décadas tem-se proposto que a pressão de 
propágulos seja fundamental na determinação do sucesso de invasões biológicas (e.g. 
Lockwood et al. 2005; Britton e Gozlan 2013; Blackburn et al. 2015). A pressão de propágulos, 
também denominada “esforço de introdução”, é uma medida composta pelo tamanho de 
propágulos, i.e. o número de indivíduos introduzidos, e pelo número de propágulos, i.e. o 
número de eventos de introdução em um local (Lockwood et al. 2005). 
O reconhecimento de que o número de indivíduos introduzidos é crucial para o sucesso 
de invasão surgiu a partir do conceito de tamanho de população viável mínima em biologia da 
conservação (Lockwood et al. 2009; Blackburn et al. 2015). Pequenas populações são mais 
propensas a tornar-se extintas do que populações maiores, pois sucumbem mais facilmente à 
estocasticidade ambiental, demográfica e genética (Morris e Doak 2002; Ahlroth et al. 2003; 
Cassey et al. 2014). Assim, no contexto geral, quanto maior o tamanho da população, maior sua 





de colonização de uma população incipiente pode ser impedido pela extinção aleatória antes 
que um tamanho de população viável seja atingido (Ahlroth et al. 2003). Logo, o aumento no 
tamanho dos propágulos deve permitir que a população incipiente supere as inevitáveis 
reduções na sobrevivência e reprodução, causadas pela estocasticidade ambiental, demográfica 
ou por catástrofes naturais (Simberloff e Rejmánek 2011; Blackburn et al. 2015). Da mesma 
forma, a repetida introdução de indivíduos em um local atua na facilitação do estabelecimento 
em longo prazo, visto que a liberação constante de indivíduos pode sustentar uma população 
no ambiente, mesmo que o estabelecimento da população inicialmente introduzida tenha 
falhado (Lockwood et al. 2005). A variabilidade genética das populações introduzidas também 
tende a ser positivamente relacionada à pressão de propágulos, aumentando a probabilidade de 
que algum dos genótipos introduzidos tenha capacidade de se adaptar ao novo ambiente 
(Ahlroth et al. 2003; Signorille et al. 2014; Wang et al. 2019). Além disso, populações 
fundadoras menores são mais suscetíveis a gargalos populacionais, deriva genética e depressão 
endogâmica, levando à diminuição de sua aptidão média (Blackburn et al. 2015).  Finalmente, 
a distribuição espacial da liberação de propágulos tem efeito sobre a probabilidade de impactos 
negativos, estabelecimento de populações sustentáveis e sucesso de invasão, visto que 
indivíduos introduzidos em diferentes locais podem experimentar condições ambientais muito 
diferentes, aumentando as chances de pelo menos um destes locais possuir condições favoráveis 
ao estabelecimento de um destes propágulos (Lockwood et al. 2007). 
Tendo em vista o vasto conhecimento científico sobre a importância do tamanho da 
população para sua persistência em um ambiente a longo prazo, parece evidente que o tamanho 
e número de propágulos são relevantes para o sucesso de invasão (Lockwood et al. 2005; Cassey 
et al. 2018). No entanto, os primeiros estudos neste sentido falharam em evidenciar a 
importância da relação entre a pressão de propágulos e o sucesso de invasão (Lockwood et al. 





propágulos envolvida em introduções históricas e pela dificuldade de medi-la diretamente em 
experimentos naturais (Cassey et al. 2018). Posteriormente, diversos estudos demonstraram 
consistentemente o papel da pressão de propágulos no processo de invasão, seja pela localização 
de dados históricos acerca do tamanho e/ou número de propágulos introduzidos (e.g. Blackburn 
et al. 2011b), pela realização de análises experimentais (e.g. Britton e Gozlan 2013) ou pela 
utilização de proxies como medidas substitutas da pressão de propágulos (Cassey et al. 2004). 
Proxies são variáveis que constituem medidas indiretas da pressão de propágulos, assumidas 
como indicadores relacionados ao número de indivíduos introduzidos ou eventos de introdução 
(Wonham et al. 2013). Em estudos com peixes, o número de focos de introdução, i.e. o número 
de pisciculturas e a distância destas ao corpo hídrico são exemplos de medidas utilizadas como 
substitutas para a pressão de propágulos (Consuegra et al. 2011; Westley e Fleming 2011).  
Embora a dificuldade de medir a pressão de propágulos seja evidente para diversos 
grupos taxonômicos, em ambientes aquáticos continentais esse desafio é ainda maior, 
especialmente pelo fato de as introduções de espécies não-nativas nestes ambientes tratarem-se 
de introduções não-intencionais ou clandestinas, dificultando a caracterização dos eventos de 
introdução (Copp et al. 2007; Azevedo-Santos et al. 2015). A dificuldade de evitar escapes e 
solturas deliberadas tem submetido estes ecossistemas à crescente pressão de propágulos de 
espécies não-nativas (Dudgeon et al. 2006), colocando em risco a conservação da 
biodiversidade aquática (Gherardi 2007; Leprieur et al. 2008; Vitule et al. 2012). Estas 
introduções estão associadas a múltiplos vetores intencionais e não-intencionais, dentre os 
quais, destacam-se a pesca esportiva, comércio de peixes ornamentais, programas de 
peixamento e, especialmente, a aquicultura (Keller et al. 2009; Daga et al. 2016; Forneck et al. 
2016; Garcia et al. 2018). 
A aquicultura está entre os segmentos de produção de alimentos que mais crescem em 





proteína visando suprir a demanda da crescente população humana mundial, ao mesmo tempo 
em que diminui a pressão sobre os estoques pesqueiros nativos (FAO 2018). A atividade já 
representa 47% da proteína animal de origem aquática consumida no mundo, totalizando 80 
milhões de toneladas produzidas em 2016, com perspectiva de aumento nos próximos anos 
(FAO 2018). Por outro lado, a aquicultura tornou-se o principal vetor de introdução de espécies 
em ecossistemas aquáticos em todo o mundo (Casal 2006). No Brasil, a aquicultura também é 
a principal atividade contaminadora e dispersora de espécies aquáticas não-nativas (Vitule 
2009; Lima et al. 2018; Ortega et al. 2015), visto que as políticas para o desenvolvimento 
aquícola têm encorajado práticas insustentáveis, negligenciando os potenciais riscos ambientais 
decorrentes da atividade, visando apenas seu potencial econômico (Pelicice et al. 2017; Lima-
Junior et al. 2018). Embora o Brasil abrigue uma ictiofauna megadiversa, grande parte da 
produção aquícola é fundamentada em pacotes tecnológicos estrangeiros consolidados para 
poucas espécies oriundas de outros países (Pelicice et al. 2014). Aliada a isto, a rápida expansão 
da atividade e a falta de manejo adequado contribuem para o aumento da pressão de propágulos 
de espécies não-nativas pela atividade (Lima et al. 2018). Escapes ou fugas com a água efluente, 
esvaziamento dos tanques durante o manejo e o seu rompimento ou transbordamento durante 
períodos de chuvas extremas que provocam grandes enchentes podem resultar em introduções 
constantes e de grandes proporções (Magalhães et al. 2011; Casimiro et al. 2018). Logo, os 
desafios envolvendo a prevenção de novas introduções e invasões biológicas são 
particularmente difíceis nos países emergentes ou em desenvolvimento, visto que a produção 
de espécies não-nativas pela aquicultura é priorizada como uma alternativa para promover o 
crescimento econômico e a diminuição da pobreza, ignorando os riscos decorrentes da 
introdução destas espécies (Lövei et al. 2012; Pelicice et al. 2014). 
Dentro desse cenário, destaca-se a introdução da tilápia-do-Nilo (Oreochromis niloticus 





de água doce mais difundidas em todo o mundo, introduzida em pelo menos 75 países, 
principalmente para fins de aquicultura (Froese e Pauly 2019). Suas características favoráveis 
à produção, como elevada tolerância às oscilações ambientais, ciclo de vida curto, rápido 
crescimento e maturação gonadal precoce (Beveridge e Baird 2000; Lowe-McConnell 2000; 
Attayde et al. 2011), tornam a Tilápia-do-Nilo uma espécie com alto potencial de invasividade, 
apresentando altas taxas de estabelecimento em ecossistemas fora de sua faixa nativa 
(Courtenay 1997; Diana 2009). Sua introdução é um dos principais exemplos de impactos 
negativos aos ecossistemas aquáticos decorrentes da aquicultura, visto que a espécie invadiu 
ecossistemas em diversas regiões do mundo, impactando inúmeras espécies nativas (Canonico 
et al. 2005; Latini et al. 2016). Em ambientes onde foi introduzida, O. niloticus reduziu 
populações nativas devido à competição por recursos e locais de desova (Attayde et al. 2007), 
predação de ovos, larvas e pequenos peixes (Arthington et al. 1994), hibridização com espécies 
nativas (Bradbeer et al. 2019), introdução de patógenos e parasitas (Bittencourt et al. 2014) e 
alterações na qualidade da água (Canonico et al. 2005; Latini et al. 2016). Apesar de seu alto 
potencial invasor, atualmente a Tilápia-do-Nilo é a principal espécie produzida pela aquicultura 
no Brasil, alcançando produção de aproximadamente 220 mil toneladas em 2015, o que 
corresponde a 45,4% da produção total de peixes de água doce no país (IBGE 2016). Sua 
predominância no cenário nacional deve-se à disponibilidade de pacotes tecnológicos 
consolidados e à alta aceitação pelo mercado (Pedroza-Filho et al. 2015).  
Embora O. niloticus seja uma espécie mundialmente difundida para produção aquícola, 
os efeitos da pressão de propágulos gerada pelos escapes oriundos da aquicultura em sua 
introdução e estabelecimento são desconhecidos, o que constitui uma lacuna significativa na 
compreensão do processo de invasão da espécie. Tal conhecimento tem fundamental 
importância, visto que o sucesso de estabelecimento de O. niloticus ameaça a conservação dos 





abrigam a maior diversidade de peixes do mundo, com alto grau de endemismo (Gubiani et al. 
2018). Além disso, entender a contribuição da aquicultura para o estabelecimento da espécie 
permite prever quais áreas estão sujeitas a um alto risco de invasão de O. niloticus, a fim de 
focar esforços de conservação e prevenção de introduções, especialmente frente ao cenário atual 
de expansão da atividade no Brasil. Logo, a presente tese investigou a relação entre a pressão 
de propágulos da espécie não-nativa O. niloticus e sua introdução e estabelecimento em 
ambiente não-nativo por meio de estudos experimentais em mesocosmos, manipulando 
tamanho e número de propágulos, além de um experimento natural utilizando aquicultura em 
escala de microbacias. A tese divide-se em dois capítulos, apresentados em forma de artigo 
científico. Consequentemente, estes capítulos referem-se a um tema em comum, o que pode ter 
levado à redundância de informações entre os capítulos. 
Visto que a pressão de propágulos frequentemente interage com outros fatores, como 
características do invasor e do habitat invadido (Colautti et al. 2006), testes experimentais são 
cruciais para o melhor entendimento do papel do tamanho e número de propágulos na 
determinação do sucesso de estabelecimento, pois permitem controlar fatores externos e 
examinar os processos adjacentes (Gertzen et al. 2011). Desta forma, o Capítulo I avaliou 
experimentalmente os efeitos do tamanho e número de propágulos sobre atributos ecológicos 
de O. niloticus que influenciam no estabelecimento. Especificamente, investigamos o efeito do 
tamanho e da frequência de introdução dos propágulos sobre a sobrevivência, crescimento 
(massa e comprimento padrão final), condição corporal, acúmulo de gordura visceral ou 
celômica, estádio funcional dos ovários e estádio de maturação gonadal dos indivíduos adultos 
introduzidos, bem como, sobre a abundância e biomassa da prole F1. Os experimentos foram 
realizados em parceria com o Laboratório de Ecologia, Pesca e Ictiologia (LEPI) e com o 





Palotina, no município de Palotina, estado do Paraná. O capítulo foi formatado seguindo as 
normas do periódico “Biological Invasions”, ao qual será posteriormente submetido. 
Após análise dos resultados experimentais, torna-se clara a necessidade de avaliar os 
efeitos da pressão de propágulos oriunda da aquicultura em populações não-nativas de O. 
niloticus em ambiente natural. Experimentos naturais, avaliando padrões de estabelecimento 
por meio de um desenho amostral, fornecem oportunidade para uma compreensão mais 
profunda dos processos que impulsionam o sucesso de invasão (Holway 1998; Woodford et al. 
2013). Tendo em vista que o estado do Paraná é um dos principais produtores de O. niloticus 
no Brasil e que a espécie tem sido registrada em corpos hídricos na bacia hidrográfica do Alto 
Rio Paraná (Britton e Orsi 2012; Forneck et al. 2016; Ribeiro et al. 2018), as regiões Oeste e 
Noroeste do estado apresentam-se como modelo ideal para avaliar diferentes intensidades de 
pressão de propágulos oriundas da aquicultura em tanques escavados. Logo, o Capítulo II 
objetivou avaliar os efeitos da pressão de propágulos sobre a introdução e o estabelecimento de 
populações não-nativas de O. niloticus em riachos neotropicais. Testou-se as hipóteses de que 
I) o aumento na pressão de propágulos intensifica a introdução de O. niloticus no ambiente 
natural; e II) o aumento na pressão de propágulos impulsiona o estabelecimento de populações 
não-nativas da espécie. Especificamente, testamos a relação entre o percentual de ocupação de 
cada bacia hidrográfica pela atividade aquícola – utilizada como um proxy para pressão de 
propágulos – e a frequência de captura da espécie, suas densidades no ambiente, o fator de 
condição corporal dos indivíduos, a razão sexual das populações, as densidades de indivíduos 
em estádio reprodutivo e a ocorrência de recrutamento nas populações. O estudo de campo foi 
realizado em parceria como o Laboratório de Ecologia, Pesca e Ictiologia (LEPI), da 
Universidade Federal do Paraná – Setor Palotina e compreendeu amostragens nos municípios 





do Oeste, nas regiões Oeste e Noroeste do estado do Paraná, Sul do Brasil. O capítulo está 
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CAPÍTULO I:  
Efeitos do tamanho e número de propágulos sobre atributos ecológicos da 
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A pressão de propágulos é um consistente determinante do sucesso de invasão de espécies não-
nativas e a aquicultura destaca-se como principal vetor de introdução e fonte de propágulos 
destas espécies em ecossistemas aquáticos continentais. Oreochromis niloticus, espécie 
amplamente utilizada pela aquicultura, tem alto potencial invasor e causa severos impactos 
sobre a biodiversidade aquática. Logo, o objetivo do presente capítulo foi avaliar 
experimentalmente o efeito do tamanho de propágulos (número de indivíduos introduzidos) e 
do número de propágulos (frequência de introdução) sobre atributos ecológicos da espécie que 
influenciam no seu sucesso de estabelecimento. Dois experimentos individualizados foram 
conduzidos em mesocosmos, manipulando o tamanho e o número de propágulos. 
Especificamente, investigamos o efeito do tamanho e número de propágulos sobre a 
sobrevivência, crescimento (massa e comprimento padrão final), condição corporal, avaliada 
pelo Índice escalonado de massa, acúmulo de gordura visceral, estado funcional dos ovários e 
estádio de maturação gonadal dos indivíduos adultos introduzidos, bem como, sobre a 
abundância e biomassa da prole F1. O aumento no tamanho de propágulos reduziu o 
comprimento padrão dos indivíduos, com variação de 20,4 cm a 18,9 cm, no menor e maior 
tamanho de propágulos, respectivamente. O Índice escalonado de massa revelou aumento da 
higidez dos indivíduos com o aumento do tamanho de propágulos, com valores variando de 241 
à 257. O Índice de gordura visceral tendeu a aumentar com o tamanho de propágulos (0,77 à 
1,08). A higidez dos indivíduos também foi influenciada pelo número de propágulos, com 
valores de Índice escalonado de massa de 287 e 296 nos tratamentos com menor e maior 
frequência de introdução, respectivamente. Nossos resultados evidenciam o efeito do tamanho 
e número de propágulos sobre atributos ecológicos relacionados ao fitness dos indivíduos de O. 
niloticus, indicando que o aumento na pressão de propágulos gerada pela aquicultura aumenta 
o risco de estabelecimento e invasão da espécie em ecossistemas naturais. 
 








Effects of propagule pressure on ecological attributes of nonnative species Tilápia-do-




Propagule pressure is a consistent determinant of non-native species invasion and aquaculture 
is main vector of introduction and source of propagules of these species in aquatic inland 
ecosystems. Oreochromis niloticus ia a species widely used for aquaculture and has high 
invasive potential, causing severe impacts on aquatic biodiversity. Thus, this chapter aimed to 
evaluate experimentally the effect of propagule size (number of individuals introduced) and 
propagule number (frequency of introduction) on ecological attributes of O. niloticus. Two 
individualized experiments were conducted in mesocosms, manipulating propagule size and 
propagule number. Specifically, we investigated the effects of propagule size and number on 
survival, growth (body mass and standard length), body condition, assessed by Scaled mass 
index, visceral fat accumulation, ovarian function status and gonadal maturation stage, both for 
adults individuals, and their effects on abundance and biomass of F1 generation. The increase 
in the propagule size reduced the standard length of the individuals, with variation from 20.4 
cm to 18.9 cm, in the smaller and larger propagule size, respectively. Scaled mass index 
revealed increased individuals' health with the increase of the propagule size, with values 
varying from 241 to 257. Visceral fat index tended to increase with the propagule size (0.77 to 
1.08). The increase in propagule number influenced the individuals’ health, with Scaled mass 
index of 287 and 296 in treatments with lower and higher frequency of introduction, 
respectively. Our results evidence the effect of propagule size and number on ecological 
attributes related to fitness of O. niloticus individuals, indicating that the increase in propagule 
pressure from aquaculture increases the risk of establishment and invasion of the species in 
natural ecosystems. 
 








Introduções de espécies de peixes não-nativos constituem uma das principais ameaças 
aos ambientes aquáticos continentais (Dudgeon et al. 2006), em decorrência de efeitos 
negativos como alterações na qualidade do hábitat e na ciclagem de nutrientes, hibridização 
com espécies nativas, introgressão genética, competição, predação e introdução de patógenos e 
parasitas (Canonico et al. 2005; Vitule et al. 2009; Ellender e Weyl 2014; Esmaeili et al. 2015). 
Estes efeitos resultam em perda de biodiversidade e colocam em risco a conservação de 
organismos aquáticos (Gherardi 2007; Vitule et al. 2012; Ruaro et al. 2018). Diversas atividades 
antrópicas estão associadas a introduções intencionais e não-intencionais destas espécies, dentre 
as quais, a aquicultura destaca-se como o principal vetor (Keller et al. 2009; Daga et al. 2016). 
Embora a aquicultura seja um eficiente meio de produção de proteína para consumo humano e 
geração de renda, sua contínua expansão tem levado à introdução e estabelecimento de espécies 
não-nativas em ecosssitemas aquáticos continentais devido ao escape de instalações aquícolas 
e liberações intencionais (Azevedo-Santos et al. 2011; Forneck et al. 2016; Ortega et al. 2015). 
Dentre as inúmeras espécies de peixes introduzidas para aquicultura, a Tilápia-do-Nilo 
(Oreochromis niloticus L.), ciclídeo nativo da bacia do rio Nilo e da África Ocidental (Froese 
e Pauly 2019), destaca-se como a quarta espécie mais produzida no mundo em 2016, alcançando 
produção de 4,2 milhões de toneladas (FAO 2018). Suas características favoráveis à produção, 
como ampla tolerância ambiental, rápido crescimento, maturação precoce, tempo de geração 
curto, alta frequência de desovas e cuidado parental, também estão associadas ao seu alto 
potencial de invasividade (Beveridge e Baird, 2000; Lowe-McConnell, 2000; Britton e Orsi 
2012). Além disso, a espécie tem demonstrado rápida adaptação a condições ambientais 
aparentemente desfavoráveis à sua persistência em ecossistemas não-nativos (Schofield et al. 





estabelecimento e dispersão são especialmente difíceis de prever (Lowe et al. 2012). 
Atualmente, a espécie foi introduzida em pelo menos 75 países (Froese e Pauly 2019) e tem 
colonizado com sucesso diversas regiões em todo o mundo, com ocorrência associada ao 
declínio de populações nativas (Canonico et al. 2005; Attayde et al. 2011; Gu et al. 2015). A 
constante expansão na produção desta espécie tem contribuído para o aumento da pressão de 
propágulos nos ecossistemas aquáticos (Orsi e Agostinho, 1999; Sepúlveda et al. 2013; Lima-
Junior et al. 2018). 
A pressão de propágulos, que incorpora estimativas do número absoluto de indivíduos 
liberados em um único evento de introdução, (tamanho de propágulos) e o número desses 
eventos (número de propágulos), tem sido considerada o principal determinante do sucesso de 
estabelecimento e invasão por espécies não-nativas (Lockwood et al. 2009; Blackburn et al. 
2013; Ketola e Lindstrom 2017). Estocasticidade ambiental ou demográfica, catástrofes 
naturais ou efeitos genéticos podem levar à extinção de populações incipientes antes que essas 
consigam atingir um tamanho populacional viável ao estabelecimento (Ahlroth et al. 2003; 
Simberloff e Rejmánek 2011; Blackburn et al. 2015). Logo, o aumento no número e/ou 
frequência de indivíduos introduzidos em um local aumenta a probabilidade de que a população 
incipiente supere as limitações associadas aos pequenos tamanhos populacionais e consiga 
estabelecer uma população sustentável no ambiente não-nativo (Lockwood et al. 2005). Neste 
contexto, a aquicultura tem importante papel na superação das barreiras encontradas por uma 
espécie para completar o processo de invasão, já que falhas nos mecanismos de contenção de 
escape podem permitir a constante liberação de indivíduos não-nativos para o ambiente 
(Azevedo-Santos et al. 2011; Lima-Junior et al 2018). Além disso, a distribuição espacial das 
pisciculturas pode exercer efeito sobre o sucesso de estabelecimento, em virtude de indivíduos 





as chances de algum destes propágulos ser liberado em um ambiente favorável ao 
estabelecimento (Lockwood et al. 2007). 
Embora a pressão de propágulos tenha se tornado um dos mais proeminentes tópicos em 
ecologia de invasão, com seu efeito demonstrado em uma variedade de grupos taxonômicos 
(Von Holle e Simberloff 2005; Simberloff 2009; Blackburn et al. 2013; Woodford et al. 2013; 
Ketola e Lindstrom 2017), poucos estudos têm testado experimentalmente os efeitos do 
tamanho e número de propágulos sobre o estabelecimento de espécies aquáticas (Gertzen et al. 
2011; Britton e Gozlan 2013). Visto que a pressão de propágulos frequentemente interage com 
outros fatores, como características do invasor e do hábitat invadido (Colautti et al. 2006), 
estudos experimentais  podem contribuir para o melhor entendimento do papel do tamanho e 
número de propágulos na determinação do sucesso de estabelecimento, uma vez que permitem 
controlar fatores externos e examinar os processos adjacentes (Gertzen et al. 2011).  
Neste contexto, o objetivo do presente estudo foi avaliar experimentalmente os efeitos 
da pressão de propágulos em atributos ecológicos da espécie não-nativa O. niloticus que 
influenciam no seu estabelecimento. Nós hipotetizamos que o aumento do tamanho e número 
de propágulos exercem efeito em atributos ecológicos da espécie. Especificamente, 
investigamos o efeito do tamanho e número de propágulos sobre a sobrevivência, crescimento 
(massa e comprimento padrão final), condição corporal, acúmulo de gordura visceral, estado 
funcional dos ovários e estádio de maturação gonadal dos indivíduos adultos introduzidos, bem 










Foram conduzidos dois bioensaios experimentais na Universidade Federal do Paraná, 
Setor Palotina, Paraná, Brasil, utilizando mesocosmos experimentais de polipropileno com 
capacidade para 310 litros, em sistema fechado de recirculação, com aeração forçada. Os fundos 
das unidades foram preenchidos com 15 cm de sedimento argiloso a fim de fornecer substrato 
para a confecção de ninhos para reprodução.  
Para cada bioensaio, um lote de indivíduos adultos de Tilápia-do-Nilo, oriundo de 
piscicultura comercial do município de Palotina, Paraná, Brasil, foi transferido para o local do 
experimento e mantido em tanque para aclimatação, com alimentação fornecida duas vezes ao 
dia a 2% da biomassa dos peixes (ração comercial Anhambi® 28% de proteína bruta). Após 
uma semana, 60 indivíduos foram aleatoriamente selecionados e submetidos à biometria, 
registrando-se massa e comprimento padrão. Todos os indivíduos foram submetidos ao 
procedimento de sexagem mediante observação da papila urogenital corada com azul de 
metileno e as fêmeas foram marcadas com Carling tags a fim de facilitar a diferenciação sexual 
durante a realização dos experimentos. Após a sexagem, os indivíduos foram aleatoriamente 
alocados nos mesocosmos na proporção de quatro machos para cada fêmea (4:1). As tilápias 
comumente estocadas nas pisciculturas são submetidas à inversão sexual, com proporções de 
machos variando de 80 a 99%, o que resulta na introdução de individualmente sexualmente 
invertidos no ambiente (Lundstedt et al. 1997; Neumann et al. 2009). Logo, consideramos a 
menor taxa de inversão para determinar a proporção sexual utilizada nos experimentos. 
A alimentação foi fornecida duas vezes ao dia a 2% da biomassa dos peixes (ração 
comercial Anhambi® 28% de proteína bruta). As variáveis de qualidade de água – temperatura, 
oxigênio e pH – foram monitoradas diariamente e as concentrações de amônia e nitrito a cada 
15 dias, permitindo assim determinar se as condições experimentais mantiveram-se apropriadas 





toxicidade, causando efeito somente em sistemas intensivos de produção, devido à sua 
bioacumulação (Vastos et al. 2010). 
Ao final dos experimentos, todos os peixes foram anestesiados em solução de eugenol 
(100 mg.L-1), sacrificados e submetidos à biometria e evisceração. Os indivíduos foram 
contabilizados para determinar a sobrevivência. Para cada indivíduo adulto, foram registradas 
as seguintes informações: massa, comprimento padrão, massa da gordura visceral, sexo, massa 
das gônadas e estádio de maturação gonadal, avaliado com o auxílio de lupas e classificado 
como não-reprodutivo ou reprodutivo. Foram considerados não-reprodutivos os exemplares 
com gônadas em estádio imaturo, em desenvolvimento (testículos e ovários em estádio de 
maturação), e em regeneração (gônadas sexualmente maduras, sem atividade reprodutiva). Os 
exemplares com gônadas em estádio maduro (aptas à reprodução) e em regressão (cessando a 
desova) foram classificados como reprodutivos. A classificação das gônadas foi realizada pela 
observação de seus aspectos macroscópicos, como volume, tamanho em relação à cavidade 
celomática, coloração, grau de turgidez, irrigação periférica e presença ou ausência de sêmen 
ou ovócitos, adaptada de Brown-Peterson et al. (2011) (para detalhes dos procedimentos gerais, 
ver Material Suplementar Apêndice 1). 
O fator de condição corporal dos indivíduos foi calculado através do Índice Escalonado 




onde  é a massa estimada de cada indivíduo pelo IEM; Mi e Li compreendem a massa  do 
corpo e o comprimento padrão, respectivamente; L0 é o valor aritmético médio de Li.; O 





inclinação da regressão linear entre o logarítmo de e de Li; r é o coeficiente de correlação de 
Pearson obtido da mesma relação.  
O efeito sobre o acúmulo de gordura na cavidade abdominal dos indivíduos foi avaliado 




Onde IGV corresponde ao índice de gordura visceral estimado para cada indivíduo; Wg é a massa 
da gordura visceral; e Wt corresponde à massa do corpo. 
Para avaliar o efeito sobre o estado funcional dos ovários foi calculada a Relação 




onde Wo é a massa dos ovários e Wc (Wc = Wt – Wo; Wt = massa total) é a massa do corpo. 
A prole foi contabilizada considerando ovos, embriões, larvas e juvenis, os quais foram 
pesados para determinar a biomassa total. O delineamento experimental consistiu de dois 
ensaios individuais randomizados. 
 
2.2. Ensaio experimental de tamanho de propágulos  
 
A fim de avaliar o efeito do tamanho de propágulos sobre os atributos ecológicos da 
Tilápia-do-Nilo, foram utilizados tratamentos com três diferentes densidades (5, 10 ou 20 





necessário para permitir que pelo menos uma fêmea fosse introduzida, considerando a taxa de 
inversão sexual. Aos demais tratamentos, foi aplicado um fator de multiplicação (o dobro da 
densidade anterior) (Material Suplementar Apêndice 2 Figura A8). O experimento foi 
conduzido no período de novembro de 2016 a fevereiro de 2017, durante 93 dias, utilizando 
indivíduos adultos (15,5  ± 1,8 cm CP; 131,49 ± 40,35 g; média ± DP), com quatro réplicas 
cada tratamento. 
 
2.3. Ensaio experimental de número de propágulos 
 
O experimento avaliando o efeito do número de propágulos nos atributos ecológicos da 
Tilápia-do-Nilo manipulou a frequência de introdução dos propágulos nos mesocoscos, 
consistindo de dois tratamentos: (i) mesocosmos com introdução de um propágulo de 10 
indivíduos no início do experimento e (ii) mesocosmos com introdução de dois propágulos, 
sendo uma introdução de cinco indivíduos no início do experimento e uma introdução de cinco 
indivíduos após 23 dias, com um total de 10 peixes introduzidos em ambos os tratamentos ao 
final do período experimental (Material Suplementar Apêndice 2 Figura A9). O experimento 
teve duração de 46 dias, no período de dezembro de 2018 à janeiro de 2019, utilizando 
indivíduos adultos (18,9 ± 1,8 cm; 259,11 ± 73,0 g; média ± DP). 
 
2.4. Análises estatísticas 
 
Diferenças nas variáveis de qualidade de água entre os tratamentos avaliando o efito do 
tamanho do propágulo foram testadas por Análise de Variância Unifatorial (One-way 
ANOVA). Para testar a hipótese de que o aumento no tamanho de propágulos exerce influencia 





comprimento padrão, IEM, IGV e RGS dos indivíduos adultos introduzidos no início do 
experimento foram agrupados por tratamento e testados por One-way ANOVA, após serem 
verificados os pressupostos de normalidade e homocedasticidade, com posterior teste de Tukey. 
Os dados de IGV foram transformados (log x+1) a fim de atender aos pressupostos. As 
frequências de estádios reprodutivos dos indivíduos adultos foram comparadas entre os 
tratamentos por meio de teste de Qui-quadrado. Diferenças na abundância e biomassa da prole 
F1 também foram avaliadas por One-way ANOVA, com posterior teste de Tukey. 
Para o experimento avaliando o efeito do número de propágulos, diferenças nas 
variáveis de qualidade de água entre os tratamentos foram testadas por teste t de Student. A fim 
de testar a hipótese de que o aumento na frequência de introdução de propágulos exerce 
influência positiva nos atributos ecológicos da espécie, os dados de sobrevivência, massa, 
comprimento padrão, IEM e RGS dos adultos introduzidos foram agrupados por tratamento e 
as diferenças testadas por teste t de Student, após serem verificados os pressupostos de 
normalidade e homocedasticidade. As frequências de estádios reprodutivos dos indivíduos 
adultos foram comparadas entre os tratamentos por meio de teste de Qui-quadrado e as 
diferenças na abundância e biomassa da prole F1 foram testadas por teste t de Student. Todas 




3.1. Ensaio experimental de tamanho de propágulos  
 
Durante o período experimental, os valores de qualidade de água se mantiveram 






Tabela 1. Valores médios das variáveis de qualidade de água (±DP) nos diferentes tamanhos 
de propágulos de O. niloticus. 
Variáveis 
Tamanho de propágulos Valores 
recomendados* 5 10 20 
Temperatura (ºC) 25,03±1,60 24,99±1,51 24,97±1,52 20 – 30 
Oxigênio (mg.L-1) 4,34±1,21 4,57±1,11 3,68±1,52 > 4 
Ph 7,44±0,37 7,45±0,30 7,44±0,30 6 – 8,5 
Amônia Total (mg.L-1) 0,562±0,315 0,750±0,289 1,00±0,408 < 2 
Nitrito (mg.L-1) 0,502±0,204 0,712±0,204 0,875±0,144 < 1 
* Valores recomendados por Hussain (2004) e El-sayed (2006) em sistemas de produção de O. 
niloticus. 
 
Os valores de sobrevivência foram semelhantes entre os tratamentos (Tabela 2). Os 
tamanhos de propágulos não influenciaram a massa dos indivíduos (F = 1,181; P = 0,31), mas 
exerceram influência sobre o comprimento padrão (F = 4,075; P = 0,02) e a higidez, avaliada 
pelo IEM (F = 3,422; P = 0,04). O teste a posteriori revelou diferenças entre os valores de 
comprimento padrão e IEM dos tratamentos contendo 5 e 20 indivíduos, isto é, entre o menor 
e o maior tamanho de propágulo (Figura 1). Não houve diferença estatística nos valores de IGV, 
no entanto, foi observada tendência de aumento nesta variável com o aumento do tamanho de 
propágulos (Tabela 2). Os tamanhos de propágulos não tiveram efeito sobre os valores de RGS 
dos indivíduos (Tabela 2) e as frequências de estádios reprodutivos foram semelhantes entre os 
tratamentos (χ ² = 0,228; GL = 2; P = 0,892). Embora tenha havido variação na abundância e 







Tabela 2. Valores médios (±DP) de sobrevivência (%), Índice de Gordura Visceral (IGV), 
Relação Gonadossomática (RGS), abundância e biomassa da prole F1 para os diferentes 
tamanhos de propágulos de O. niloticus submetidos à Análise de Variância Unifatorial. 
Parâmetros  
Tamanho de propágulos 
F P 
5 10 20 
Sobrevivência 90±11 88±10 89±12 0,047 0,95 
IGV 0,77±0,46 1,04±0,81 1,08±0,69 1,452 0,24 
RGS 2,31±1,51 2,35±1,28 2,19±1,68 0,928 0,41 
Abundância da prole F1 16±17 19±10 31±61 0,701 0,52 














   
   
   
   
   






   









































Figura 1. Atributos ecológicos (média ± EP) da espécie O. niloticus submetida a tratamentos 
com diferentes tamanhos de propágulos. Círculos abertos representam a massa, círculos 







3.2. Ensaio experimental de número de propágulos  
 
Os valores de qualidade de água se mantiveram adequados à biologia da espécie durante 
o período experimental e foram semelhantes entre os tratamentos (P > 0,05; Tabela 3). 
 
Tabela 3. Valores médios das variáveis de qualidade de água (±DP) nos tratamentos com 
diferentes números de propágulos de O. niloticus. 
Variáveis 
Número de propágulos Valores 
recomendados*  1 2 
Temperatura oC 28,40±1,86 28,20±1,81 20 – 30  
Oxigênio dissolvido (mg.L-1) 5,00±0,94 4,60±0,90 >4 
pH 7,00±0,23 6,95±0,26 6 – 8,5 
Amônia (mg.L-1) 0,75±0,25 0,57±0,22 < 2 
Nitrito (mg.L-1) 0,61±0,49 0,37±0,32 < 1 
* Valores recomendados por Hussain (2004) e El-sayed (2006) em sistemas de produção de O. 
niloticus. 
 
As diferentes frequências de introdução de O. niloticus não exerceram influencia 
significativa sobre a sobrevivência (Tabela 4), a massa (t = -0,856; P = 0,58) e o comprimento 
padrão dos indivíduos (t = -0,301; P = 0,76), mas tiveram efeito sobre a higidez dos organismos, 
com valores de IEM maiores nas populações com maior frequência de introdução (t = -2,135; 
P = 0,03; Figura 2). Os valores de RGS não diferiram entre os tratamentos com diferentes 
frequências de introdução (Tabela 4). Não foram observadas diferenças nas frequências de 
estádio de maturação gonadal entre os tratamentos (χ ² = 0,858; GL = 1; P = 0,354) e o número 






Tabela 4. Valores médios (±DP) de sobrevivência (%), Relação Gonadossomática (RGS), 
abundância e biomassa da prole para as diferentes frequências de introdução de O. niloticus 
submetidos a análise por teste t de Student. 
Parâmetros 
Número de propágulos 
t P 
1 2 
Sobrevivência 78±19 80±19 -0,167 0,87 
RGS 2,83±1,32 2,45±1,40 0,780 0,44 
Abundância da prole F1 16±17 19±10 0,701 0,52 














   
   
   
   
   






   






































Figura 2. Atributos ecológicos (média ± EP) da espécie O. niloticus submetida a tratamentos 
com diferentes frequências de introdução (número de propágulos). Círculos fechados 
representam a massa, círculos abertos representam o comprimento padrão e quadrados fechados 









Nossos resultados evidenciam o efeito do tamanho e número de propágulos sobre 
atributos ecológicos que influenciam no sucesso de estabelecimento da espécie não-nativa O. 
niloticus. O estabelecimento de populações não-nativas exige a superação das barreiras de 
sobrevivência e reprodução no novo ambiente (Richardson et al. 2000; Blackburn et al. 2011). 
Embora as condições experimentais às quais os indivíduos foram submetidos durante os 
experimentos pudessem ocasionar diminuição da sobrevivência com o aumento do tamanho 
e/ou número de propágulos (Chakraborty e Banerjee 2010), altas taxas de sobrevivência foram 
observadas em todos os tratamentos. 
A capacidade de um indivíduo de superar as barreiras para o estabelecimento  no 
ambiente não-nativo (i.e. sobrevivência e reprodução) está relacionada ao seu fitness, i.e. a 
habilidade de propagar seus genes por meio da sobrevivência e reprodução (Blossey e Notzold 
1995; Lockwood et al. 2007). As reservas energéticas de um indivíduo são preditores 
consistentes do fitness, visto que alguns organismos armazenam energia em forma de gordura 
sob condições adversas para aloca-la na reprodução quando as condições ambientais forem 
adequadas (Pianka 2000). Neste sentido, os resultados evidenciam o efeito do aumento do 
tamanho do propágulo em atributos relacionados ao fitness. O fator de condição, avaliado pelo 
IEM, revelou maior higidez dos indivíduos nos mesocosmos com maior tamanho de 
propágulos. O IEM, uma métrica morfológica da condição corporal do indivíduo, é considerado 
um preditor eficiente do estado de saúde e das reservas energéticas dos organismos (Peig e 
Green 2009; Peig e Green 2010), com aplicabilidade demonstrada em diversos estudos com 
peixes (Maceda-Veiga et al. 2014; Dalzochio et al. 2018). Corroborando nossa hipótese, foi 
observada tendência ao aumento no acúmulo de gordura visceral dos indivíduos em propágulos 





armazenar moléculas altamente energéticas para alocar essa energia em atividades de desova e 
cuidado parental, uma vez que as fêmeas incubam os ovos e larvas na boca, cessando a 
alimentação nesse período (Mireku et al. 2016).  
Adicionalmente, observamos diminuição no comprimento dos indivíduos com o 
aumento do tamanho de propágulos. A diminuição do tamanho corporal é um mecanismo 
conhecido para O. niloticus, onde os indivíduos passam a se reproduzir com menor tamanho 
corporal (i.e. stunt ou nanismo) em condições de adensamento, (Kolding 1993; Lowe-
McConnel 2000), como um mecanismo para elevar o fitness (Pianka 2000). O aumento do 
fitness de indivíduos de uma espécie não-nativa impulsiona sua dominância competitiva no 
ambiente em relação às demais espécies, favorecendo seu estabelecimento e consequentemente, 
sua invasão, visto que populações estabelecidas podem se tornar invasoras ao atingir grandes 
densidades populacionais e altas taxas de crescimento (Britton et al. 2000; MacDougall et al. 
2009). Esta vantagem competitiva deve-se à maior capacidade da espécie em atrair recursos 
limitados, à menor suscetibilidade à predação ou à variação no número de descendentes 
produzidos por indivíduo (MacDougall et al. 2009). Desta forma, o aumento da pressão de 
propágulos influencia atributos ecológicos de O. niloticus diretamente relacionadas ao fitness, 
aumentando o risco de estabelecimento e invasão da espécie em ecossistemas naturais.  
 A ausência de diferenças na abundância e biomassa da prole entre os tratamentos pode 
estar relacionada às condições de adensamento às quais os indivíduos foram submetidos, 
especialmente nos maiores tamanhos de propágulos. Machos de O. niloticus constroem e 
defendem ninhos para fertilização dos ovos (Froese e Pauly 2019), assim, a limitação de espaço 
nas unidades experimentais, concomitante à alta densidade de machos com comportamento 
competitivo pode ter dificultado a construção e defesa de ninhos, diminuindo a taxa de 
reprodução durante o período experimental. Adicionalmente, observamos acidentalmente a 





nos mesocosmos. Esse é um comportamento comum para a espécie, relacionado ao aumento da 
densidade populacional (Fessehaye et al. 2006). A grande variação na abundância média da 
prole no maior tamanho de propágulos corrobora a possibilidade de ocorrência de 
comportamento de canibalismo nestes mesocosmos, visto que uma única desova pode gerar 
uma prole de aproximadamente 200 indivíduos (Froese e Pauly 2019). 
A frequência de introdução dos propágulos também influenciou a condição corporal dos 
indivíduos, com maior higidez individual no tratamento com maior número de propágulos. Este 
achado tem importantes implicações no contexto da aquicultura. Sistemas de produção visam 
incremento no ganho de massa individual para melhor rendimento econômico (Azevedo et al. 
2015). Logo, indivíduos que escapam das instalações aquícolas tendem a estar bem nutridos, 
apresentando melhor condição corporal do que aqueles que já se encontram no ambiente, visto 
que estes necessitarão de um gasto energético maior para obtenção de alimento (Pianka 2000). 
Embora o manejo eficaz de espécies não-nativas envolva a prevenção de introduções (Gozlan 
et al. 2010), os sistemas de produção, tanto em viveiros de terra, quanto em tanques-rede, não 
garantem a efetiva contenção dos indivíduos, criando uma contínua fonte de propágulos para o 
ambiente (Diana 2009; Magalhães e Jacobi 2017; Lima et al. 2018).  
Desta forma, os constantes escapes de peixes oriundos da aquicultura  (Azevedo-Santos 
et al. 2011; Casimiro et al. 2018) podem levar à melhora no fitness em populações de O. 
niloticus em ambientes submetidos à maior pressão de propágulos, aumentando, 
consequentemente, o risco de estabelecimento da espécie em ambiente não-nativo. Apesar do 
alto potencial de invasividade e impacto ecológico da Tilápia-do-Nilo (Britton e Orsi 2012; 
Forneck et al. 2016; Casimiro et al. 2018), a espécie continua sendo a opção preferida para o 
desenvolvimento da atividade aquícola em diversos países (Lima et al. 2018; Cassemiro et al. 
2018). O Brasil é um exemplo emblemático deste cenário, com o desenvolvimento de políticas 





2018). O Projeto de Lei Federal 5.989/2009 (parcialmente aprovado) pretende naturalizar 
espécies não-nativas por decreto, revogando as restrições legais para a produção destas espécies 
no país (Pelicice et al. 2014, 2017; Lima-Junior et al. 2018). O governo federal também tem 
como meta incentivar a produção intensiva de peixes em tanques-rede, especialmente tilápias, 
em parques aquícolas a serem instalados em reservatórios em todo o território brasileiro 
(Pelicice et al. 2017; Lima et al. 2018). Neste sentido, o fato de nossos resultados indicarem 
influência positiva da pressão de propágulos sobre atributos ecológicos de O. niloticus 
relacionados ao fitness, levanta preocupações adicionais sobre o efeito das políticas de incentivo 
à produção na facilitação do estabelecimento e invasão de O. niloticus em ecossistemas 
naturais. O aumento da pressão de propágulos promovida pela expansão da aquicultura pode 
levar à crescente invasão da espécie em ambientes não-nativos, comprometendo 
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Em ecossistemas aquáticos continentais, a pressão de propágulos de peixes não-nativos tem 
sido amplificada pela recente e rápida expansão da aquicultura. No Brasil, Oreochromis 
niloticus é a espécie mais produzida e amplamente introduzida nos ambientes. No entanto, os 
efeitos da pressão de propágulos sobre seu estabelecimento são desconhecidos. Logo, o presente 
estudo investigou se o aumento na pressão de propágulos gerada pela aquicultura, medida pela 
área percentual de uma bacia hidrográfica ocupada por tanques de piscicultura, impulsiona a 
introdução e estabelecimento de O. niloticus. Amostragens foram realizadas em nove riachos 
com diferentes intensidades de ocupação aquícola (ausente, moderada e intensa). Avaliou-se a 
relação entre o percentual de ocupação aquícola e a frequência de captura da espécie, suas 
densidades no ambiente, o fator de condição corporal dos indivíduos, a razão sexual das 
populações, as densidades de indivíduos em estádio reprodutivo e a ocorrência de recrutamento 
nas populações. Indivíduos de O. niloticus foram coletados em todos os riachos com presença 
de pisciculturas em sua microbacia e o percentual de ocupação aquícola foi um bom preditor 
da probabilidade de captura e das densidades da espécie no ambiente. O fator de condição 
corporal, avaliado pelo Índice Escalonado de Massa, revelou maior higidez dos indivíduos nos 
riachos com intensa pressão de propágulos. Nos riachos sob moderada pressão de propágulos, 
houve predominância de machos capturados, com baixas densidades de indivíduos reprodutivos 
e de indivíduos jovens, indicando baixo recrutamento nessas populações. Em contraste, nos 
riachos sob intensa pressão de propágulos, fêmeas predominaram e densidades relativamente 
altas de machos e fêmeas em estádio reprodutivo e de indivíduos jovens foram registradas. 
Estes resultados sugerem que O. niloticus alcançou sucesso reprodutivo em ambientes com 
intensa pressão de propágulos, constituindo forte evidência de seu estabelecimento. Nossos 
resultados demonstram claramente a influência positiva da pressão de propágulos na introdução 
e no estabelecimento da espécie em ecossistemas naturais. Logo, o aumento na pressão de 
propágulos gerada pela expansão da aquicultura representa elevado risco de invasão de O. 
niloticus em ambientes onde a espécie está ausente ou não-estabelecida, agravando a ameaça à 
conservação da biodiversidade aquática. 
 
Palavras-chave: ecossistemas de água doce; esforço de introdução; espécie exótica; índice de 





Propagule pressure from aquaculture escapes drives establishment of non-native 




In aquatic inland ecosystems, propagule pressure of non-native fish has been increased by 
recent and rapid expansion of aquaculture. In Brazil, Oreochromis niloticus is the most widely 
produced and introduced species in inland aquatic environments. However, the effects of 
propagule pressure on its establishment are unknown. Therefore, the present study investigated 
whether the increase in propagule pressure from aquaculture, measured by the percentage area 
of the micro-watershed occupied by fish farms, promotes the introduction and establishment of 
O. niloticus. Samples were taken at nine streams with different intensities of aquaculture 
occupation (absent, moderate and intense). The relationship between aquaculture occupation 
and capture frequency of O. niloticus, its densities in the environment, body condition of the 
individuals, sexual ratio of the populations, densities of reproductive individuals and the 
occurrence of recruitment in the populations were evaluated. O. niloticus individuals were 
collected in all streams with presence of fish farms in their micro-watershed and the occupation 
percentage by aquaculture was a good predictor of species probability of capture and densities 
in the environment. The condition factor, evaluated by the Mass Index Scaled, revealed greater 
health of the individuals in streams with intense propagule pressure. In streams under moderate 
propagule pressure males predominated, and low densities of reproductive individuals and 
young individuals were collected, indicating low recruitment in these populations. In contrast, 
in streams with intense propagule pressure, females predominated. Relatively high densities of 
reproductive males and females and young individuals were collected. These results suggest 
that O. niloticus achieved reproductive success in environments with intense propagule 
pressure, constituting strong evidence of its establishment. Our results clearly demonstrate the 
positive influence of propagule pressure on the species introduction and establishment in natural 
ecosystems. Therefore, the increase in propagule pressure from aquaculture represents a high 
risk of invasion of O. niloticus in environments where the species is absent or non-established, 
increasing the threat for conservation of aquatic biodiversity. 
 
Keywords: aquaculture production; colonization success; condition index; exotic species; 







 A introdução de espécies não-nativas tem tomado grandes proporções nos últimos 
séculos, tornando-se uma das principais ameaças à biodiversidade global (Simberloff 2003; 
Bellard et al. 2016; Ricciardi et al. 2017). Espécies não-nativas podem gerar impactos que vão 
desde alterações na variabilidade genética até o ecossistema (Vitule et al. 2009; Cucherousset 
e Olden 2011), sendo reconhecidas como uma das principais responsáveis por extinções 
recentes (Bellard et al. 2016). Visto que nem todas as espécies translocadas estabelecem 
populações viáveis fora de sua área nativa (Williamson 1996; Simberloff 2009), a variabilidade 
no sucesso de invasão tem motivado o esforço para identificar fatores que distinguem 
populações não-nativas bem-sucedidas daquelas que falham (Simberloff 2009; Blackburn et al. 
2015; Cassey et al. 2018).  
Processos de invasão são complexos e envolvem uma série de estágios fundamentais 
para uma espécie tornar-se invasora, i.e. translocação, introdução, estabelecimento e dispersão, 
nos quais a espécie precisa superar barreiras ou filtros ambientais para atingir o próximo estágio 
(Lockwood et al. 2005; Blackburn et al. 2011a). O estágio de introdução envolve a superação 
das barreiras geográficas e de cativeiro/cultivo para uma espécie ser introduzida em um novo 
ambiente, enquanto o estágio de estabelecimento exige que a espécie sobreviva e se reproduza, 
produzindo descendentes viáveis (Blackburn et al. 2011a). Embora estes estágios envolvam 
inúmeros mecanismos que influenciam na falha ou sucesso da invasão, tem havido crescente 
consenso na literatura de que o número de indivíduos liberados e o número de eventos de 
liberação, i.e. a pressão de propágulos, é fundamental para o sucesso de estabelecimento 
(Blackburn et al. 2011b; Cassey et al. 2014; Ketola et al. 2017). A teoria sugere que quanto 
maior for a pressão de propágulos, maior a probabilidade de uma população sobreviver e torna-





pequenas populações são mais propensas a tornar-se extintas do que populações maiores, pois 
são mais suscetíveis a fatores como a estocasticidade ambiental e demográfica, efeitos Allee e 
efeitos genéticos (Morris e Doak 2002; Blackburn et al. 2009; Cassey et al. 2014). 
A pressão de propágulos de espécies não-nativas tem sido amplificada em ecossistemas 
de água doce, os quais são particularmente vulneráveis a invasões biológicas (Villéger et al. 
2011). No Brasil, a aquicultura é apontada como a principal atividade contaminadora e 
dispersora de espécies aquáticas não-nativas (Vitule 2009; Ortega et al. 2015; Lima-Junior et 
al. 2018). A rápida expansão da atividade, aliada a falta de manejo adequado e o uso de espécies 
não-nativas com pacotes tecnológicos consolidados contribuem para este aumento da pressão 
de propágulos, tendo como principais vias de introdução os escapes com a água efluente, o 
esvaziamento dos tanques durante o manejo e o seu rompimento ou transbordamento durante 
períodos de cheia (Magalhães et al. 2011; Pelicice et al. 2014; Casimiro et al. 2018). A 
construção de tanques de produção nas proximidades dos corpos hídricos, em áreas sujeitas a 
alagamentos é uma prática comum e constitui importante fonte de propágulos (Magalhães e 
Jacobi 2013; Forneck et al. 2016). 
Dentre as espécies de peixes mais introduzidas em todo o mundo para a aquicultura 
destaca-se a tilápia-do-Nilo, Oreochromis niloticus (Linnaeus, 1758) (Attayde et al. 2011). 
Nativa da bacia do rio Nilo e da África Ocidental, a espécie tem hábito alimentar onívoro, 
apresenta elevada tolerância às oscilações ambientais, tem curto ciclo de vida e rápido 
crescimento (Beveridge e Baird 2000; Lowe-McConnell 2000; Attayde et al. 2011). Embora 
algumas estas características a tornem adequada para a produção aquícola, sua maturação 
sexual precoce e a alta sobrevivência da prole podem tornar-se desfavoráveis aos sistemas de 
produção, uma vez que levam a menores taxas de crescimento pelo desvio de energia para a 
reprodução e a problemas de superpopulação nos tanques (Phels e Popma 2000). Assim, 





tratamento de larvas com hormônio masculinizante (17α-metiltestosterona) a técnica mais 
difundida (Neumann et al. 2009). 
Embora os eventos de liberação de tilápias em ambientes não-nativos envolvam 
indivíduos sexualmente invertidos, com proporções de machos variando de 80 a 99% 
(Lundstedt et al. 1997; Neumann et al. 2009), a espécie tem colonizado com sucesso diversas 
regiões do mundo (Costa-Pierce 2003; Attayde et al. 2007; Martin et al. 2010; Grammer et al. 
2012) e, em conjunto com outras espécies de tilápia, é considerada um dos principais exemplos 
de impactos ecológicos negativos decorrente da atividade de aquicultura, culminando na 
redução de populações de peixes nativos (Diana 2009). Atualmente, O. niloticus está presente 
em bacias hidrográficas em todas as regiões brasileiras (Pavanelli et al. 2007; Linde et al. 2008; 
Attayde et al. 2011; Bittencourt et al. 2014; Orsi e Britton 2014; Forneck et al. 2016) e destaca-
se como a principal espécie produzida no país, representando 45,4% da produção pela 
aquicultura continental, com aproximadamente 220 mil toneladas produzidas em 2015 (IBGE 
2016). No entanto, os efeitos da pressão de propágulos gerada pelos escapes das pisciculturas 
no estabelecimento da espécie são desconhecidos. Tal conhecimento tem fundamental 
importância, visto que o sucesso de estabelecimento de O. niloticus é uma consistente ameaça 
à conservação dos organismos aquáticos (Canonico et al. 2005; Gu et al. 2015; Cassemiro et al. 
2018), especialmente em regiões neotropicais, que abrigam a maior diversidade de peixes do 
mundo, com alto grau de endemismo (Gubiani et al. 2018).  
Neste contexto, o presente estudo objetivou avaliar os efeitos da pressão de propágulos 
sobre a introdução e o estabelecimento de populações não-nativas de O. niloticus em riachos 
neotropicais. Testamos as hipóteses de que I) o aumento na pressão de propágulos intensifica a 
introdução de O. niloticus no ambiente natural; e II) o aumento na pressão de propágulos 
impulsiona o estabelecimento de populações não-nativas da espécie. Especificamente, testamos 





utilizada como um proxy para pressão de propágulos – e a frequência de captura da espécie, 
suas densidades no ambiente, o fator de condição corporal dos indivíduos, a razão sexual das 





2.1. Área de estudo 
 
O estudo foi conduzido nas regiões Oeste e Noroeste do estado do Paraná, Sul do Brasil, 
que se caracterizam pela presença de propriedades rurais que desenvolvem atividade de 
aquicultura em tanques escavados. A região Oeste do estado do Paraná constitui um dos 
principais polos aquícolas do país, responsável por 73% da produção de tilápias do estado do 
Paraná (PTI 2018). A região Noroeste do estado, por sua vez, tem produção aquícola menos 
expressiva (SEAB 2018). Logo, a área de estudo contempla microbacias com diferentes escalas 
de produção aquícola, apresentando-se como modelo ideal para avaliar diferentes intensidades 
de pressão de propágulos oriundas da aquicultura. Desta forma, foram selecionados nove 
riachos de pequena ordem (2ª e 3ª ordem; sensu Strahler 1957), pertencentes à bacia 
hidrográfica do Rio Piquiri (Figura 1). Ecologicamente, o rio Piquiri destaca-se como 
importante local de desova de espécies de peixes nativos migradores e desenvolvimento de 
juvenis e constitui um dos últimos trechos livres de barramentos na bacia hidrográfica do Alto 








Figura 1. Mapa dos riachos amostrados na bacia hidrográfica do Rio Piquiri, Paraná, Brasil. 
Riachos sem pressão de propágulos por aquicultura: 1) Córrego Tapera, 2) Córrego Taquari, 3) 
Rio do Bagre. Riachos com moderada pressão de propágulos: 4) Sanga 16 de Janeiro; 5) Rio 
Baiano; 6) Rio das Antas. Riachos com intensa pressão de propágulos: 7) Arroio Santa Fé, 8) 
Arroio Pioneiro, 9) Córrego Tatu. Os pontos indicam os locais de amostragem ao longo do 






2.2. Estimativa da pressão de propágulos de O. niloticus gerada pela aquicultura 
  
A pressão de propágulos é difícil de ser medida diretamente, logo, proxies são 
frequentemente utilizados para estimar o esforço de introdução (Cassey et al. 2004). Para o 
objetivo deste estudo foi utilizada a área percentual de lâmina d’água ocupada por tanques de 
aquicultura, calculada em função da área de drenagem de cada microbacia, para estimar a 
provável contribuição de escapes ou fugas de O. niloticus para o ambiente. A área de todos os 
tanques de produção foi medida a partir de imagens de satélite utilizando o programa Google 
Earth Pro® (Material Suplementar Apêndice 3 Figura A10). Embora dados sobre as espécies 
de peixes produzidas em cada piscicultura não estejam disponíveis, O. niloticus representa 
aproximadamente 84% da produção de peixes no local de estudo (SEAB 2018). 
As nove microbacias foram classificadas em três categorias, compreendendo três 
microbacias por categoria: pressão de propágulos ausente (sem atividade aquícola), moderada 
pressão de propágulos (microbacias com 0,27 a 0,37% de ocupação aquícola) e intensa pressão 
de propágulos (microbacias com 0,60 a 0,84% de ocupação aquícola). Foram classificadas 
como intensa pressão de propágulos as microbacias que apresentaram aproximadamente o 
dobro do percentual de ocupação aquícola daquelas classificadas como moderada.  
 
2.3. Coleta de dados 
 
O levantamento da ocorrência de O. niloticus no ambiente foi realizado em três pontos 
de amostragem ao longo do curso principal de cada riacho (cabeceira, intermediário e foz), por 
meio de coletas trimestrais, no período de dezembro de 2017 a setembro de 2018. As assembleias 
foram amostradas utilizando equipamento de pesca elétrica (gerador portátil de corrente 





constante (CPUE), em segmentos de aproximadamente 50 metros delimitados por redes de 
multifilamento com 0,5 cm entre nós (Material Suplementar Apêndice 4 Figuras A11 e A12). 
Os exemplares capturados foram anestesiados em solução de eugenol (100 mg.L-1), sacrificados 
e preservados em solução de formol 10%. Em laboratório, os peixes foram identificados 
conforme Ota et al. (2018), medidos em comprimento total (CT) e padrão (CP), pesados, 
eviscerados e conservados em álcool 70%. De cada exemplar capturado, foram registrados o 
sexo e o estádio de maturação gonadal, avaliado com o auxílio de lupas e classificado como 
não-reprodutivo ou reprodutivo. Foram considerados não-reprodutivos os exemplares com 
gônadas em estádio imaturo, em desenvolvimento (testículos e ovários em estádio de 
maturação), e em regeneração (gônadas sexualmente maduras, sem atividade reprodutiva). Os 
exemplares com gônadas em estádio maduro (aptas à reprodução) e em regressão (cessando a 
desova) foram classificados como reprodutivos. A classificação das gônadas foi realizada pela 
observação de seus aspectos macroscópicos, como volume, tamanho em relação à cavidade 
celomática, coloração, grau de turgidez, irrigação periférica e presença ou ausência de sêmen 
ou ovócitos, adaptada de Brown-Peterson et al. (2011) 
 
2.4. Indicadores de introdução e estabelecimento de O. niloticus nos riachos 
 
 Utilizamos dados de frequência de captura e densidades populacionais de O. niloticus 
nos riachos como indicadores da incidência de escapes para o ambiente. A frequência de captura 
foi calculada para cada ponto de amostragem por meio da relação entre o número de 
amostragens em que O. niloticus foi capturada e o número total de amostragens. A relação entre 
o percentual de ocupação aquícola e a frequência de captura média em cada riacho foi testada 





As densidades de O. niloticus em cada riacho foram estimadas e calculadas em hectare 
a partir do segmento de área amostrado. As estimativas de densidade utilizaram o método de 
verossimilhança máxima de Zippin (1956), baseado nas três remoções sucessivas em cada 
segmento amostrado, que considera a premissa de esforço e eficiência de capturas constantes e 
é adequado para ambientes com áreas delimitadas. Para os casos em que houve restrições à 
aplicação do método, ou seja, 0<R< (s-1)/2, onde R é o índice de restrição e s o número de 
capturas, foi acatado o procedimento de Agostinho e Penczak (1995). A relação entre o 
percentual de ocupação aquícola e as densidades estimadas em cada riacho foram testadas 
através de regressão linear, após os dados serem transformados (logy+1), com o intuito de 
atender aos pressupostos de normalidade dos resíduos e homocedasticidade. 
Para avaliar o sucesso de estabelecimento das populações de O. niloticus nos ambientes 
amostrados, o fator de condição corporal dos indivíduos capturados, razão ou proporção sexual, 
densidade de indivíduos maduros e densidade das fases de vida das populações foram avaliados 
como indicadores indiretos de estabelecimento, visto que estas variáveis estão direta ou 
indiretamente relacionadas ao sucesso reprodutivo nas populações. Calculamos o fator de 
condição dos indivíduos através do Índice Escalonado de Massa (IEM), desenvolvido por Peig 




onde  é a massa estimada de cada indivíduo pelo IEM; Mi e Li compreendem a massa do 
corpo e o comprimento padrão, respectivamente; L0 é o valor aritmético médio de Li. O 
expoente escalar bSMA foi calculado indiretamente como: , em que: bOLS é a 





da mesma relação. O efeito da pressão de propágulos sobre os valores de IEM dos indivíduos 
capturados foi testado através de teste t de Student, após serem verificados os pressupostos de 
normalidade e homocedasticidade. 
Em razão dos escapes de O. niloticus para o ambiente resultarem na introdução de 
animais sexualmente revertidos, com prevalência de machos, foi avaliada a razão ou proporção 
sexual dos indivíduos capturados. Por meio de teste de Qui-quadrado, a razão sexual nos riachos 
sob moderada e intensa pressão de propágulos foi comparada com a descrita na literatura para 
a espécie em ambiente nativo, onde apresenta, em média, razão de 1 macho para 0,92 fêmea 
(Tadesse 1997; Teferi e Adamassu 2002; Offem et al. 2007; Inuwa 2013).  
A partir das estimativas de densidade total, foram calculadas as densidades de machos 
e fêmeas maduros. As densidades dos estágios de vida também foram calculadas para cada 
riacho a fim de evidenciar a ocorrência de recrutamento nas populações. Visto que as tilápias 
usualmente comercializadas por produtores de alevinos para estocagem nas pisciculturas 
apresentam massa mínima de 2 g, correspondendo a aproximadamente 4 cm CP (Nandlal e 
Pickering 2004), categorizamos os indivíduos capturados em três classes de tamanho, 




Um total de 271 indivíduos de O. niloticus foram coletados nos riachos com presença 
de pisciculturas na área de sua microbacia (Tabela 1). O percentual de ocupação aquícola foi 
positivamente relacionado com a frequência de captura média de O. niloticus em cada riacho 
(R² = 0,77; F1,7 = 23,43; P = 0,002; Figura 2-A), bem como, com as densidades estimadas da 






Tabela 1 – Percentuais de ocupação aquícola das microbacias e densidades de O. niloticus 
coletadas nos três locais de amostragem em cada riacho na bacia hidrográfica do rio Piquiri, 
Paraná, Brasil. 
Riacho 
% de ocupação 
aquícola 
Densidade (N.ha-1) 
Cabeceira Intermediário Foz 
Córrego Tapera – –  – – 
Córrego Taquari – – – – 
Rio do Bagre – – – – 
Sanga 16 de Janeiro 0,37 65,59 346,10 20,56 
Rio Baiano 0,27 – 9,43 37,11 
Rio das Antas 0,37 – – 30,58 
Arroio Santa Fé 0,60 88,82 71,70 17,76 
Arroio Pioneiro 0,84 3.708,66 1.210,68 186,67 






Percentual de ocupação aquícola























































Figura 2 – Relação entre o percentual de ocupação aquícola e (A) frequência de captura (média 
dos pontos de amostragem ± EP) de O. niloticus em cada riacho e (B) densidade estimada 
(média das coletas trimestrais ± EP) da espécie por hectare em cada riacho na bacia hidrográfica 






A pressão de propágulos exerceu influência sobre a higidez dos indivíduos, observando-



























Figura 3 – Índice Escalonado de Massa (média ± 95% IC) dos indivíduos de O. niloticus 
capturados ros riachos com moderada e intensa ocupação aquícola na bacia hidrográfica do rio 
Piquiri, Paraná, Brasil. 
 
Considerando machos e fêmeas de todo o período amostrado, a razão sexual nos riachos 
sob moderada pressão de propágulos diferiu da observada para a espécie em ambientes nativos 
(χ ² = 21,23; GL = 1; P < 0,001), apresentando razão sexual de 1:0,38 (macho:fêmea). Nos 
riachos sob intensa pressão de propágulos, a razão sexual também diferiu da descrita em áreas 
nativas (χ² = 18,37; GL = 1; P < 0,001), porém, com predominância de fêmeas capturadas, com 





Através da análise dos estádios de maturação gonadal, foi possível observar a presença 
de fêmeas reprodutivas em ambas as categorias de pressão de propágulos, porém, em maior 
densidade nos riachos com pressão de propágulos intensa. Machos em estádio reprodutivo 
foram capturados somente nos riachos sob intensa pressão de propágulos (Figura 4-A).  
Em relação às densidades dos estágios de vida, em ambas as intensidades de pressão de 
propágulos houve prevalência de indivíduos adultos. Em riachos com moderada pressão de 
propágulos, indivíduos jovens (≤ 6 cm CP) apresentaram baixa densidade de captura e alevinos 
(≤ 3 cm CP) foram capturados em uma única amostragem. Nos riachos com intensa pressão de 
propágulos, indivíduos jovens representaram aproximadamente 30% da densidade total de 
captura e alevinos foram coletados em todas as amostragens realizadas, evidenciando a 


















































































Figura 4 – Densidades estimadas (média ± EP) de (A) machos e fêmeas reprodutivos e (B) 










O papel da pressão de propágulos em determinar o sucesso de estabelecimento de 
espécies não-nativas tem sido demonstrado para diversos grupos taxonômicos (Cassey et al. 
2004; Britton e Gozlan 2013; Zenni e Simberloff 2013). Entretanto, este é um parâmetro difícil 
de ser medido em peixes de água doce, particularmente no caso de introduções não-intencionais 
(Copp et al. 2007). Logo, a pressão de propágulos tem sido estimada para este grupo de 
organismos usando proxies como medidas substitutas do total de indivíduos introduzidos (e.g. 
Consuegra et al. 2011; Westley e Fleming 2011). Denotamos com segurança que o percentual 
de ocupação aquícola em uma bacia hidrográfica é um preditor confiável para estimar a 
contínua pressão de propágulos gerada pela aquicultura. Embora a introdução de espécies não-
nativas seja proibida pela legislação brasileira, tais liberações ocorrem constantemente, seja de 
forma acidental ou intencional (e.g. Azevedo-Santos et al. 2011; Magalhães e Jacobi 2013; 
Forneck et al. 2016). Na área de estudo, a aquicultura é realizada em tanques escavados, que 
isolam os indivíduos estocados dos ambientes naturais. No entanto, a falta de sistemas eficientes 
para evitar escapes (e.g. telas protetoras nas saídas dos canos efluentes e filtros de areia ou 
cascalho que permitem a passagem apenas de água), bem como, a construção dos tanques muito 
próximos aos corpos hídricos e práticas inapropriadas de manejo permitem que indivíduos 
escapem para o ambiente (Azevedo-Santos et al. 2011; Magalhães e Jacobi 2013; Casimiro et 
al. 2018). Adicionalmente, liberações intencionais de peixes remanescentes nos tanques após a 
despesca têm sido reportados (Forneck et al. 2016). Este cenário não se restringe ao Brasil, visto 
que escapes e introduções deliberadas de peixes têm sido registrados em corpos hídricos em 
todo o mundo (e.g. Copp et al. 2010; Shuai et al. 2015; Cassemiro et al. 2018). Logo, na 





ocupação de uma bacia hidrográfica pela aquicultura pode fornecer um indicador substituto 
para prever quais áreas estão sujeitas a um alto risco de introduções de O. niloticus. 
A ocorrência da espécie em todos os riachos com presença de instalações aquícolas em 
seu entorno demonstra que a atividade de aquicultura permitiu que a espécie atingisse o 
ambiente natural, mesmo onde a pressão de propágulos foi menos intensa. No entanto, corpos 
hídricos com maior intensidade de ocupação aquícola tenderam a ter maior frequência de 
captura e maior densidade de O. niloticus, confirmando o papel da pressão de propágulos na 
superação das barreiras que impedem uma espécie de atingir o estágio de introdução, um estágio 
fundamental do processo de invasão (Blackburn et al. 2011a; Blackburn et al. 2015). Uma vez 
que uma espécie é translocada para fora de sua área nativa, barreiras artificiais de contenção 
podem impedir sua chegada ao ambiente (Blackburn et al. 2011a). Entretanto, nossos resultados 
indicam que os tanques de piscicultura não têm sido barreiras eficientes nesse sentido. 
A dispersão das tilápias na área de estudo foi claramente relacionada à presença de 
pisciculturas e impulsionada pela pressão de propágulos, uma vez que sua ocorrência foi 
registrada nos locais próximos a instalações aquícolas, que parecem ter criado múltiplos focos 
de introdução. Por outro lado, nenhum indivíduo foi capturado em riachos sem atividade 
aquícola, embora estes se localizem à jusante daqueles com presença de pisciculturas. Embora 
O. niloticus tenha se espalhado rapidamente em todo o mundo (Cassemiro et al. 2018), a espécie 
frequentemente não migra por longas distâncias (Kolding 1993), tendendo a formar populações 
em locais próximos ao ponto inicial de introdução. Por essa razão, sua ampla dispersão tem sido 
associada à ação humana, seja por meio de escapes, inundações de tanques de produção ou 
liberações intencionais (Arthington et al. 1994; Esselman et al. 2013). Neste sentido, nossos 
resultados reforçam o entendimento de que a ocorrência da espécie em ambientes não-nativos 
depende da presença de pisciculturas. Logo, as atuais políticas para a expansão da aquicultura 





não está presente. Um exemplo particularmente preocupante destas políticas de 
desenvolvimento aquícola é o Projeto de Lei 5.989/2009, que pretende naturalizar espécies não-
nativas por decreto, revogando as restrições legais para sua produção no país, baseado no 
argumento de que espécies não-nativas, incluindo tilápias, já estão presentes no ambiente 
natural (Pelicice et al. 2014, 2017). O projeto, parcialmente aprovado e atualmente tramitando 
no Senado Federal, ameaça substancialmente a conservação dos ambientes aquáticos, pois além 
de desconsiderar o potencial de invasão e de impactos negativos aos ecossistemas, ignora as 
evidências de que estas espécies estão ausentes ou não-estabelecidas na maioria dos corpos 
hídricos brasileiros (Pelicice et al. 2014; Lima-Junior et al. 2018). 
Os parâmetros relacionados à reprodução de O. niloticus nos riachos demonstraram o 
papel da pressão de propágulos em impulsionar o sucesso de estabelecimento de populações 
não-nativas da espécie. Uma população não-nativa pode ser mantida no ambiente tanto por 
indivíduos que escapam do cativeiro (Guedes et al. 2009) quanto pela atividade reprodutiva 
(Peterson et al. 2004). Nossos resultados indicam que, além dos escapes, a reprodução também 
tem um importante papel na manutenção destas populações, especialmente nos riachos sob 
intensa pressão de propágulos. 
O estabelecimento de uma espécie não-nativa exige sua sobrevivência e sucesso 
reprodutivo no novo ambiente (Richardson et al. 2000; Blackburn et al. 2011a). O aumento do 
fitness, i.e. a habilidade de um indivíduo de propagar seus genes por meio da sobrevivência e 
reprodução, está relacionado à maior capacidade individual de superar essas barreiras, visto que 
aumenta suas capacidades competitivas e de sobrevivência (Blossey e Notzold 1995). As 
reservas energéticas de um indivíduo constituem um consistente determinante do fitness, uma 
vez que organismos acumulam energia sob condições adversas para alocar em reprodução 
quando as condições forem adequadas (Pianka 2000). Tilápias, particularmente, acumulam 





(Mireku et al. 2016). O IEM indica com eficiência seu estado de saúde e suas reservas 
energéticas (Peig e Green 2009; Peig e Green 2010). Logo, o aumento no fator de condição 
corporal dos indivíduos capturados em ambientes com intensa ocupação aquícola demonstra o 
efeito positivo da pressão de propágulos no fitness e, consequentemente, na probabilidade de 
estabelecimento de O. niloticus. Estes resultados corroboram os achados experimentais do 
capítulo I, onde foi observado aumento no fator de condição dos indivíduos com o aumento do 
tamanho e número de propágulos. 
Encontramos evidências de ocorrência de atividade reprodutiva nas populações 
introduzidas em riachos com moderada pressão de propágulos, porém, com baixo recrutamento. 
A predominância de machos nestes ambientes (aproximadamente 78% da densidade) indica a 
prevalência de captura de indivíduos sexualmente invertidos, oriundos de escapes das 
pisciculturas, visto que tilápias são submetidas a processos de masculinização para fins de 
produção, pelo fato dos machos serem maiores e apresentarem maior rendimento de filé, além 
de evitar recrutamento nos tanques (Neumann et al. 2009). A ausência de machos em estádio 
reprodutivo e as baixas densidades de fêmeas aptas à reprodução e de indivíduos jovens também 
evidenciam que o sucesso reprodutivo nestas populações é baixo. Embora os indivíduos possam 
ter superado a barreira de sobrevivência nestes ambientes, a baixa pressão de propágulos parece 
ter sido um fator limitante para a reprodução. Populações fundadas por propágulos muito 
pequenos são mais propensas a serem extintas por eventos causados pela estocasticidade 
ambiental ou demográfica ou por catástrofes naturais (Ahlroth et al. 2003; Simberloff e 
Rejmánek 2011; Blackburn et al. 2015). Além disso, os indivíduos introduzidos podem 
fracassar em encontrar um parceiro para reprodução em densidades populacionais muito baixas 






Por outro lado, nos riachos com intensa pressão de propágulos, os resultados sugerem 
que O. niloticus alcançou sucesso reprodutivo, constituindo forte evidência de estabelecimento 
nestes locais. Tal fato fica evidente em nossos resultados pela proporção sexual nestes 
ambientes. Considerando a proporção sexual utilizada pela aquicultura (e.g. Lundstedt et al. 
1997; Neumann et al. 2009), pode-se inferir que a proporção de fêmeas nestes riachos está 
aumentando em função da reprodução. Além disso, a ocorrência de densidades relativamente 
altas de machos e fêmeas em estádio reprodutivo e de indivíduos jovens, bem como, a presença 
de alevinos com tamanho menor do que o comumente comercializado para piscicultura indica 
a ocorrência de reprodução em todas as estações do ano nestes ambientes. 
Nossos resultados apoiam a hipótese de que a crescente pressão de propágulos oriunda 
da aquicultura impulsiona o sucesso de estabelecimento de O. niloticus em ambiente não-
nativo. Estes resultados corroboram diversos estudos anteriores (Ahlroth et al. 2003; Cassey et 
al. 2004; Woodford et al. 2013), que indicam que o aumento do tamanho da população 
fundadora aumenta o estabelecimento de populações não-nativas. No entanto, a presença de 
fêmeas em estádio reprodutivo e de alevinos em ambientes com moderada pressão de 
propágulos indica que as condições ambientais são favoráveis à reprodução nestes locais e 
contínuas liberações de indivíduos podem permitir que a população incipiente supere os 
problemas associados aos pequenos tamanhos populacionais, vindo a se estabelecer no futuro 
(Lockwood et al. 2007; Blackburn et al. 2011b). Logo, mesmo escapes de propágulos menores 
e menos frequentes não devem ser negligenciados. Em ambientes onde há constante liberação 
de propágulos, como é o caso de bacias hidrográficas com presença de pisciculturas, mesmo 
que uma população introduzida seja extremamente reduzida ou extinta, essa extinção não será 
definitiva, pois o vetor dos propágulos originais continuará liberando novos indivíduos para o 





Destacamos que, embora os principais impactos da aquicultura no ambiente sejam 
frequentemente associados a sistemas intensivos, a poluição biológica é relevante em todos os 
sistemas de produção aquícola. Neste sentido, torna-se evidente a necessidade de priorizar a 
adoção de práticas apropriadas para prevenir a introdução de O. niloticus em ecossistemas 
naturais, tais como tratamento da água efluente, instalação de filtros e telas nas saídas dos 
tanques para evitar escapes, além de ações mais eficazes para divulgação de informações de 
qualidade acerca da introdução de espécies não-nativas junto à cadeia produtiva. Infelizmente, 
esta necessidade contrasta com as políticas governamentais brasileiras para o desenvolvimento 
aquícola (Gubiani et al. 2018; Lima et al. 2018; Lima-Junior et al. 2018). Neste sentido, nossos 
resultados evidenciaram a ausência de O. niloticus em riachos neotropicais sem atividade 
aquícola. Logo, o aumento da pressão de propágulos promovido pelas atuais políticas para o 
desenvolvimento aquícola tende a facilitar a invasão de O. niloticus em locais onde a espécie 
está ausente ou com populações não estabelecidas, agravando o problema das invasões 
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 Os experimentos foram conduzidos na Universidade Federal do Paraná – Setor Palotina, 
na estrutura experimental do Laboratório de Carcinicultura (LABCAR), na cidade de Palotina, 
região Oeste do estado do Paraná, Sul do Brasil. Os experimentos foram conduzidos ao ar livre, 
em mesocosmos com capacidade para 310 litros (Figura A1). Cada mesocosmo foi preenchido 
com 10 cm de sedimento argiloso e coberto com tela para evitar que os peixes pulem para fora 
dos tanques. Devido ao comportamento territorialista da espécie, estruturas de PVC (canos de 
100 mm; 30 cm de comprimento) foram adicionadas aos mesocosmos para fornecer refúgio aos 
peixes e evitar comportamento agonístico (Figuras A2 e A3). 
 Os indivíduos adultos de O. niloticus foram submetidos ao processo de sexagem e as 
fêmeas foram marcadas antes de serem alocados nas unidades experimentais (Figura A4 e A5). 
Ao final dos experimentos, todos os indivíduos foram submetidos à biometria e evisceração 







FIGURA A1 - Estrutura de mesocosmos utilizada para os experimentos manipulando tamanho e número de 
propágulos.  
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A2 – Refúgios adicionados aos mesocosmos. 






FIGURA A3 – Mesocosmo experimental. 
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A4 – Exemplar macho de Tilápia-do-Nilo Oreochomis niloticus utilizado em ensaio experimental. 







FIGURA A5 - Exemplar fêmea de Tilápia-do-Nilo Oreochromis niloticus utilizado em ensaio experimental (a 
seta indica a marcação colocada nas fêmeas para diferenciação sexual). 
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A6 - Realização de biometria final dos peixes submetidos aos experimentos de pressão de propágulos. 







FIGURA A7 - Realização de biometria final e evisceração dos peixes submetidos aos experimentos de pressão de 
propágulos. 







Diagramas esquemáticos dos designs experimentais. 
 
FIGURA A8 – Diagrama esquemático do design experimental manipulando tamanho de propágulos, com duração 
de 93 dias. Três níveis de pressão de propágulos foram aplicados. 
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A9 – Diagrama esquemático do design experimental manipulando número de propágulos, com duração 
de 46 dias. No primeiro tratamento houve introdução de um propágulo (10 peixes) no início do experimento; no 
segundo tratamento houve introdução de um propágulo (5 peixes) no início do experimento e uma nova introdução 
após 23 dias. 





ANEXO II - Material Suplementar – Capítulo II 
 
Metodologia para identificação e marcação dos tanques de produção. 
 
 Os tanques de piscicultura foram identificados e medidos a partir de imagens de satélite 
do programa Google Earth Pro® (Figura A10). 
 
 
FIGURA A10 – Imagens do Google Earth Pro® utilizadas para calcular o percentual de ocupação aquícola nas 
microbacias: a) identificação de tanques de aquicultura na área da microbacia; e b) medição da área de lâmina 
d’água dos tanques. 







Fotografias das amostragens de campo 
 
 
FIGURA A11 - Rede de multifilamento delimitanto o segmento de amostragem nos riachos. 
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A12 - Procedimento de amostragem utilizando equipamento de pesca elétrica. 






FIGURA A13 - Espécimes coletados em riacho com atividade aquícola na área de sua microbacia, incluindo a 
espécie não-nativa Oreochromis niloticus. 
FONTE: O autor (2019). 
 
 
FIGURA A14 – Espécime adulto de Oreochromis niloticus capturado em riacho submetido à pressão de 
propágulos pela aquicultura. 
FONTE: O autor (2019). 
11
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